
I 8 6  H E L L M U T  P I R S O N :  Der Zfichter 

(Aus dem MAx-PLANCK-Institut fflr Zfichtungsforschung, Institut ffir Bastfaserforsehung Niedermarsberg) 

Llber die Meiosis bei Linum usitatissimum L. 
V o n  H E L L M U T  P I R S O N  

Mit 13 Textabbildungen 

Die Gattung Linum ist bisher cytologisch relativ 
wenig untersucht. Lediglich die Frage nach der 
Chromosomenzahl hat mehrere Ver6ffentlichungen 
hervorgerufen. Uber das Verhalten der Chromosomen 
in der Meiosis wird von SIMONET (1929) und INOUE 
(1938) angegeben, dal3 die Chromosomenverteilung ill 
der Anaphase normal und ohne St6rung abl~iuft. Das 
ist auch nach eigenen Beobachtungen der Fall. Ander- 
seits geben RICHHARIA und t{ALAMKAR (1939) gewisse 
UnregelmiiNgkeiten in der Meiosis an, nfimlich dab 
sich, verursacht durch das Vorhandensein von Homo- 
logien, Bivalente ill der Metaphase sekund~r assozi- 
ieren. Die ,,secondary association" gilt seit LAW- 
RENCE (1931) als Kriterium fiir Polyploidie, und 
frfiher schon (DARLINGTON 1927) wurden die in der 

Polyploiden nicht beobachtet (REEsE 1954). So 
schien eine Untersuchung auch der frfiheren Stadien 
der Meiosis n6tig, um festzustellen, ob tatsgchlich 
Homologien zwischen mehr als zwei Chromosomen 
vorhanden sind, d. h. ob sie sich im Paarungsverhalten 
bemerkbar maehen. 

M a t e r i a l  u n d  M e t h o d i k  
Als Material diente in der Hauptsaehe ein 011einstamm 

(St. 65) wegen seines relativ reichen Knospenansatzes und 
seiner ffir Leinverhgltnisse grogen Chromosomen. Das 
Meioseverhalten bei anderen Stammen (Sorauer Fein- 
flachs, Eekendorfer Frfihflachs) seheint im Prinzip gleieh 
zu sein. Die Antheren wurden in Alkohol-Eisessig (3:i) 
fixiert und nach der fiblichen Quetschmethode tells mit 
Oreein-Essigsgure, tells mlt Karmin-EssigsXure gefgrbt. 
K.-E. liefert besonders fiir die frflhen Stadien der Meiosis 
naeh unseren Erfahrungen bessere Bilder als O.-I?;., ob- 
wohl im allgemeinen das Plasma stgrker angefgrbe wird 
und EinsehluBprgparate raseher naehdunkeln. Die 
Zeiehnungen wurden nach dem Prgparat mit Hilfe des 
Winkel-ZeiBschen Zeichenapparates angefertigt. Far die 
Mikrophotographien wurde zur Erh6hung der Rand- 
schgrfe und des Kontrastes zum Teil Phasenkontrast ver- 
wendet (unter den Abb. mit Phako bezeichnet). 

Abb. I. Beginnende Viererpaarung in der Pollenmutterzelle voi1 
Linum usitatissimum, i ehromosom liegt aul3erhalb der Bildebene. 

Phako. 24oo • 

Natur vorkommenden Arten mit sekund~irer Asso- 
ziation als sekund~re Polyploide bezeichnet. Zu 
diesen wird auch Linum usitatissimum gerechnet. 
RICHHARIA und I{ALAMKAR bezeichnen den Lein als 
,,sekund~r ausgeglichene Polyploide" (s. SCI-IILLI~O 
i944), wobei der Ausgleich cytologisch zu verstehen 
ist ; das heiBt, dab die Meiosis keine gr6Beren Unregel- 
mitBigkeiten in der Chromosomenverteilung zeigt, wie 
sie bei kfinstlichen Polyploiden vorkommen, weft die 
Chromosomens~tze der Ausgangsformen ihre anf~ing- 
lich vorhandenen Itomologien nach und nach ver- 
loren haben. Die Polyploidnatur scheint dadurch be- 
stiitigt, daB innerhalb der Gattung Linum beztiglich 
der Chromosomenzahl zwei hauptsSchliche Gruppen 
vorkommen, die eine Gruppe mit n = 8 und 9, die 
andere mit n = 15 und 16 (s. DARLINGTON und 
JANAKI I945), zU der aueh L. usitatissimum geh6rt und 
die man sich phylogenetisch aus der Gruppe mit ge- 
ringerer Chromosomenzahl durch einen Polyploidi- 
sierungsschritt entstanden vorstellt. Nun ist die 
sekund~re Assoziation in Prometa- und Metaphase 
ein umstrittenes Kriterium, vor allem, weft zu leicht 
fehlerhafte Pr/iparation der PMZ. diese Erscheinung 
vort~iuschen kann (TlSCHLEI~ 1951 ). Augerdem wurde 
sie in jfingster Zeit an verschiedenen Objekten nicht 
best~tigt (GoTTSCHALK 1954, NEVES 1953) oder an 

Der  A b l a u f  der M e i o s i s  

Die frfihesten Stadien der Meiosis sind infolge der 
Kleinheit der Chromosomen und deren schlechter 
Anfiirbbarkeit kaum zu analysieren. In einzelnen 
Pr~iparaten konnte der Paarungsvorgang beobachtet 
werden. Er beginnt an den heterochromatischen 
Mittelstflcken, die euchromatischen Enden folgen 
nach (Abb. i). L. usitatissimu)n verh~lt sich also wie 
Antirrhinum ma]us (STRAUB 1939). Gleichzeitig oder 
unmittelbar nach der Paarung zu Bivalenten treten 
die Mittelstficke yon 2 gepaarten Bivalenten zusam- 
men, so dab ein Quadrivalent aus vier parallel liegen- 
den Chromosomen bzw. aus 8 Chromatiden vorliegt. 
Der gleiche Assoziationsmodus wurde bei tetraploider 
Impatiens Balsamina gefunden (BoLLE und STRAUB 
1942 ). Die Assoziation der Bivalente ist meist lockerer 
als die Paarung der Chromosomen innerhalb eines 
Bivalents. Sie erfolgt auch nicht immer fiber die 
ganze Liinge der Chromosomen. Partnerwechsel 
konnte bisher im Pachyt~in nicht beobachtet werden. 

Im frfihen Diplotiin bleiben die assoziierten Biva- 
lente zunAchst noch nebeneinander liegen (Abb. 2). 
Eine L~ngsspaltung in 8 Chromatiden kann zu diesem 
Zeitpunkt siehtbar werden. Mit dem Einsetzen der 
Repulsionskr~fte rficken die Bivalente etwas ausein- 
ander (Abb. 3). Bis in die beginnende Diakinese kann 
die Assoziation andauern (Abb. 4, 5 u. 6). Die Chro- 
mosomen sind bereits deutlich l~ingsgespalten. Die 
Bivalente liegen hier als zwei parallele Ringe neben- 
einander, die Endbindungen decken sich. Die fibrigen, 
nicht an einer Quadrivalentbildung beteiligten Paare 
liegen einzeln und in wesentlich gr6geren Abst~nden 
voneinander .  Wenn das Endstadium der Diakinese 
erreicht ist, sind gew6hnlich die ursprt~nglich assozi- 
ierten Paare auseinander gerfickt und man sieht dann 
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die ffir die Diakinese bekannte gleichmXNge Ver- 
teilung fiber den zur Verftigung stehenden Raum. In 
der anschlieBenden Prometaphase, wo eine erneute 
Ann~iherung der Paare zur ~quatorialplatte hin er- 
folgt, konnte keine ,,secondary association" im Sinne 
yon LAWRENCE, d .h .  eine bevorzugte Ann~herung 
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Abb. 2. Zwei an den Mittelabsehnitten assoziierte Bivalente im Diplotgta 

denen das rechte untere in sich ringf6rmig ist ; bei dem 
linken ist die untere Endbindung ausgefallen, es be- 
steht aber eine Verbindung zwischen dessen rechtem 
Chromosom uild der linken Endbindung des anderen 

Abb. 3. Diplotfm-DiaMnese. Locker assoziiertes Quadrivalent. 
Die unteren Endabschnitte liegea nicht parallel 

der als homolog zu betrachtenden Bivalente, fest- 
gestellt werden. Die diesbeziigliche Angabe yon 
RICHHARIA und I{ALAMKAR (1939) l~Bt sich nicht be- 
st~tigen, ebensowenig wie das voil ihnen beschriebene 
Auftreten voi1 Nucleolarfragmenteil. In der Meta- 
phase liegen alle Bivalente so dicht beisammen, dab 
die Beurteilung eiiler sekund~ren Assoziation ohnehin 

Bivalents. An der Brticke sind nur die noch wenig 
kontrahierten euehromatischen Endabschnitte be- 
teiligt. Diese Konfiguration wurde mehrfach gefun- 
den (Abb. 8). In Abb. 9 sind zwei riilgf6rmige Bi- 
valente durch eine Brficke miteinander verbunden. 
Diese Bindungsart liegt am h~iufigsten vor. lV[it den 
beiden beschriebenen Ffillen sind die m6glichen Arten 

�9 :, ~&2'.~N, 

Abb, 4--6. Beginnende AufI6sung der Viererpaarung in der Iriihen Diakinese 
Abb. 4 mit  Nueleolcnchromosom 

problematisch wird. Die Chromosomenverteiluilg in 
der Anaphase erfolgt ohne Unregelm~Bigkeiten. 

In der Diakinese, in deren Verlauf die Assoziations- 
tendenz im allgemeinen nachl~I3t, bleiben in einigen 
F~lleil die Bivalente assoziiert, und zwar dann, wenn 
interbivalente Bindungen vorhandeil sind. Abb. 7 
zeigt ein einzelnes ringfSrmiges Bivalent mit seinen 
beiden Endbinduilgen, daneben zwei Bivalente, von 

der interbivalenten Brticken noch Ilicht erschSpft; so 
kommen 4 Chromosomen in einer Kette und 2 Ring- 
bivalente mit doppelter Verbindung vor. Um ein 
vollst~ndiges Bild der Bindungsarteil zu bekommen, 
ist die Untersuchung eines wesentlich grSBeren Ma- 
terials erforderlich. 

Vorl~ufig l~igt sich noch keine sichere Aussage 
dar~ber macheil, wieviele Quadrivalente pro PMZ. 
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gebildet werden und ob die Zahl der Quadrivalente 
innerhalb einer PMZ. konstant ist. Denn die Ent- 
scheidung, ob es sich im einzelnen Fall um ein locker " 
assoziiertes Quadrivalent, um zufAllig beieinander 
liegende Bivalente oder um solehe, die ohne Homo- 
logien zu besitzen durch interlocking verbunden sind, 
l~Bt sich in Diplot~in oder Iriiher Diakinese nicht 
immer trelfen. Jedoch deuten einige Beobachtungen 
darauf bin, dab mehr als ein Quadrivatent pro PMZ., 
mindestens zwei, gebildet werden k6nnen. Eilie 
morphologische Identifizierung der Chromosomen, 
die an Quadrivalentbildung beteiligt sind, war bisher 
nieht m6glich. 
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Abb. 7. Quadrivalent in der fr~ihen Diakinese, durch Partnerweehsel verbunden. 

Links oben ein einzelnes Bivalent 

worden. Findet der Partnerwechsel aber nur zwischen 
einzelnen Chromatiden statt, wobei sie sich um- 
schlingen, dann ist eine lockere Brfickenbildung 
zwischen Ringbivalenten, die sich friiher als die nor- 
malen Endbindungen aufl6st, erklgrlich. Eine Folge 
des Partnerwechsels ist das geh~iufte Ausfallen der 
normalen Endbindungen, und zwar entweder der 
ganzen Doppelbindung an einem Ende des einen oder 
beider Bivalente (Abb. 7 und 8) oder nur tier Bindung 
zwischen 2 Chromatiden, wobei die der Schwester- 
chromatiden die Ringform des Bivalents aufrecht zu 
erhalten vermag (Abb. 9). Im einzelnen scheinen sich 
die Verh~ltnisse noeh zu komplizieren. Doppelte Ver- 

Abb. 8, Ahnliche Konfiguration wie in Abb. 7, die Chromosomen liegei1 parallel 

Abb. 9. Zwei Rillgbiva!ente, durch Partnerwechselbr~cke verbunden 

Diskuss ion  
Wenn lrlomologien zwischen mehr als zwei Chromo- 

somen vorhanden sind, so miissen sie sich schon friiher 
als in tier Prometa- und Metaphase zeigen, eben im 
Pachyt~in, wo die t-Iomologie sich in dem Paarungs- 
geschehen manifestiert. Die Assoziation zu Quadri- 
valenten setzt offenbar gleichzeitig mit der Zweier- 
paarung ein und zwar zuerst und am st~rksten an den 
Mittelabschnitten als Folge yon zus~tzlichen, durch 
die einfache Paarung noch nicht ganz abges~ttigten 
PaarungskrMten. Sie ist deshalb relativ locker, be- 
sonders an den euchromatischen Endabschnitten. Die 
auf solche Weise assoziierten t3ivalente rticken wiih- 
rend der Diakinese ohne eine Komplikation ausein- 
ander. Anders ist es, wenn ein interbivalenter 
Partnerwechsel an den Endabschnitten erfolgt ist. 
Dann bleiben die Bivalente, durch Chromatinbrticken 
verbunden, bis in die Diakinese hinein zusammen. 
Bei Paarungswechsel zwischen ganzen Chromosomen 
wiirde ein ringf6rmiges oder kettenf6rmiges Quadri- 
valent entstehen, das bis in die Metaphase hinein er- 
halten bliebe. Das ist bisher noch nicht beobachtet 

bindung zwischen 2 Ringbivalenten kann Folge von 
doppeltem Partnerwechsel sein. Man muB solche 
F~lle aber gut yon denen des interlocking unterschei- 
den (Abb. io), wobei die M6glichkeit nicht yon der 
Hand zu weisen ist, dab die Chancen des interlocking 
infolge der Homologie und der dadurch bedingten 
r~iumlich n~heren Lagerung der sich einh~ngenden 
Partner vermehrt werden. 

In der Metaphase sind interbivalente Bindungen 
bisher nicht beobaehtet worden. Die Briicken werden 
in der. Diakinese aufgel6st. Ebenso scheinen die 
interlockings durch frtihzeitiges ZerreiBen nicht bis in 
die Metaphase hinein erhalten zu bleiben. Dement- 
sprechend Iinden sich in Metaphaseplatten Bivalente 
mit Bindungsausfall an einem Ende h~ufig (Abb. i i ) .  
Ihre Anzahl kann indessen nicht als Mal3stab f6r 
stattgehabten Partnerwechsel oder interlocking ge- 
wertet werden. 

In stark gespreiteten Metaphaseplatten finder man 
zuweilen paarweise nebeneinander liegende Bivalente, 
zwischen denen aber keine Bindungen zu sehen sind. 
Diese Bilder k6nnen den Eindruck einer secondary 
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association erwecken. Man mug aber bedenken, dab 
ursprfinglich ja alle Bivalente so nahe beineinander 
lagen. Es handelt sich hier wahrscheinlich um einen 
rein zuflilligen mechanischen Effekt beim ungleich- 
mgl3igen Quetschen der PI~IZ. Er tritt  besonders dann 
auf, wenn die PMZ. senkrecht zur Spindelachse oder 
etwas schr~g dazu gequetscht wird. Auf /ihnliche 
Weise k6nnten auch die Bilder der sekund~ren Asso- 
ziation in der Metaphase I, die RICHttARIA und 
KALAMI~A~ (1939) geben, entstanden sein. 

, RA 

BA 
Abb .  I f .  Zwei  d u t c h  i n t e r -  Abb ,  i i .  B i v a l e n t c  d e r  M e t a p h a s e  I ,  se i f l ich ,  

l ock ing  v e r b u n d e n e  B i v a l e n t e  B A  = B i n d u n g s a u s f a U  a n  e i n e m  E n d e .  
de r  D iaMnese  N ~ N u e l e o l e n c h r o m o s o m  

Ouadrivalentbi ldung und Basiszahl  
Nach dem Verhalten der Chromosomen im Pachy- 

tgn kann Linum usitatissimum als sekundiire Poly- 
ploide im Sinne von DARLINOTON bezeichnet werden; 
dies wird dadurch bestgtigt, dab Linum grandi/lorum 
var. rubrum aus der Artengruppe geringer Chromo- 
somenzahl (n ~ 8) nach eigenen Untersuchungen im 
PachytSn keine Quadrivalente bildet. Die Homo- 
logien zwischen den Chromosomens~tzen sind bei 
L. usitatissimum nicht sehr ausgeprSgt. Ober die Art 
und Weise, wie sich die Polyploidisierung vollzogen 
hat, sind mit GOTTSCHALK (I954) zwei M6glichkeiten 
zu diskutieren: Entweder der Weg fiber die Autopoly- 
ploidisierung; dann haben die ursprfinglich homo- 
logen Chromosomen in der phylogenetischen Ent- 
wicklung strukturelle Ver/inderungen erfahren, die 
zum sukzessiven Verlust der tIomologie geffihrt 
haben. In diesem Sinne wfire der Ausdruck ,,sekundgr 
ausgeglichene Polyploide" zu verstehen und berech- 
tigt. Oder aber der Weg fiber einen anaphidiploiden 
Bastard, also fiber Allopolyploidisierung. Er hat die 
gr613ere Wahrscheinlichkeit ffir sich, denn die Chro- 
mosomens~tze der Ausgangsformen unterscheiden 
sich dann von vorn herein in ihren Struktur. Die nur 
schwachen Homologien zwischen einzelnen Chromo- 
somenpaaren vermochten im Zeitpunkt der Poly- 
ploidisierung keine st~rkeren St6rungen der Chromo- 
somenverteilung hervorzurufen, die eine verringerte 
Vitalit~t oder Letalit~it zur Fotge gebabt h~tten; sie 
reichten nur aus zu einer lockeren Assoziation einzel- 
Her Bivalente. 

Der Homologie einzelner Chromosomenpaare mfiBte 
eine morphologische 13bereinstimmung entsprechen. 
Dazu w~re eine Analyse der Pachyt~nchromosomen 
von L. usitatissimum und der verwandten Wildart 
L. angusti/olium, der mutmal31ichen Stammform 
(ScI~ILLI~O I944) , erforderlich. Die Analyse st6Bt 
aber aus methodischen Grfinden auf erhebliche 
Schwierigkeiten, Idiogramme der somatischen Chro- 
mosomen haben ffir diese Fragestellung keinen Wert. 

Da LI usitatissimum nur i Nucleolenchromosom pro 
Satz hat, mul3 als Basiszahl 8 angenommen werden 
und es erhebt sich die Frage nacb dem notwendig vor- 
handen gewesenen 2~ Nucleolenchrornosom. Es ist in 
mitotischen Metaphasen nach guter Fixierung leicht 
zu erkennen an dem grogen Satelliten, der durch einen 
langell euchromatischen Abschnitt mit dem Chromo- 
som verbunden ist (Abb. I2). Dieser grebe Satellit 
gab wahrscheinlich mehrfach AnlaB zu falscher Be- 
stimmullg der Chromosomenzahl ( 2 n =  3 ~ und 32, 
MARTZENITZINA I927, EMME und SCHEPELJEWA I927), 
eine Vermutung, die auch MASIMA (1947) hegt. Bei 
Gentianaviolettf~rbung kann der Satellit leicht als 
besonderes Chromosom angesehen werden, well dabei 
das Verbindungsstfick zwischen Satellit und Chromo- 
sore nicht geffirbt wird. Dazu kommt, dab bei man- 
ehen Fixierungen das Zwischenstfick schrumpft ; dann 
ist der Einschnitt zwischen Satellit und Chromosom 
nicht mehr zu erkennen. Je nachdem wird dann die 
Chromosomenzahl einmal mit 32, einrnal mit 3 ~ be- 
stimmt. In den Chromosomenbildern der Gattung 
Linum, die von RAY (1944) gegeben werden, sind in 
keinem Fall die typischen groBen Satelliten zu er- 
kennen, obwohl sic nach eigenen Untersuchungen 
(unver6fftl.} bei den Arten mit n = 8 und 9 und bei 
vielen mit n = 15 zu linden sind. Auch in der Meiosis 
ist das Nucleolellchromosom als einziges von allen 
stets leicht zu identifizieren (Abb. 4 und i i) .  Bei dem 
Polyploidisierungsschritt, der zur Gruppe mit 15 Chro- 
mosomen geffihrt hat, ist das SAT-Chromosom eines 
Satzes verloren gegangen. M6glicherweise waren die 
SAT-Chromosomen beider Satze weitgehelld homolog, 

A bb .  12. M e t a p h a s e p l a t t e  aus  de r  W u r z e l s p i t z e  y o n  
L. usitatissimum m i t  2 N u c l e o l e n e h r o m o s o m e n .  3300 • 

so stark, dab es zu echter Quadrivalentbildung bis in 
die Metaphase hinein kam. Liingere Chromosomen 
neigen an sich nach v.WETTSTEIN und STI~AUB (I942) 
mehr zu Quadrivalentbildung als kfirzere. Dadurch 
kann es zu ungleichmgBiger Verteilung auf die 
Tochterzellen gekommen sein. Der Selektionswert der 
Formen mit nur einem Nudeolenchromosom mul3 
schlieBlich gr613er gewesen sein als der mit zwei 0der 
drei. Zur Klgrullg dieser Frage kann die Untersuchung 
kfinstlich polyploid gemachter Linum-Arten. mit 
n = 8 Chromosomen beitragen. �9 

Zu s a m m e n f a s s u n g  
I. Linum usitatissimum ist eine sekund~re Poly- 

ploide. Im Pachytiin assoziieren sich einzelne Bi- 
va len te  locker z u  einem oder mehreren-Quadr i -  
valenten. - -:: 
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2. Die Assoz ia t ion  16st sich b e i m  U b e r g a n g  v o m  
Diplot~in zur Diak inese  gew6hn l i ch  auf.  Nur  nach  
P a r t n e r w e c h s e l  b l e iben  d ie  Q u a d r i v a ! e n t e  in  de r  
Diak inese  noch du rch  Br f i cken  v e r b u n d e n .  Auch  
diese B i l l d u n g e n  w e r d e n  vo r  de r  M e t a p h a s e  aufgel6st ,  
so d a b  die  C h r o m o s o m e n v e r t e i l u n g  in  der  A n a p h a s e  
Ullgest6rt  ve r l~uf t .  

3. E i n e  s e c o n d a r y  a s soc i a t i on  in  der  P r o m e t a -  and  
Nie taphase  k o n n t e  n ich t  n a c h g e w i e s e n  werden .  

4. Als Bas i szah l  ffir L. us i ta t i ss imum ist  8 anzu -  
n e h m e n .  D e m  C h r o m o s o m e n s a t z  fehl t  das  zwei te  
N u c l e o l e n c h r o m o s o m .  Der  Ver lus t  t r a t  v e r m u t l i c h  
u n m i t t e l b a r  im Z u s a m m e n h a n g  mi t  d e m  Po lyp lo id i -  
s i e rungsschr i t t  ein. 
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B e r i c h t i g u n g  ! 
In  der Arbe i t  von G. BANDLOW ,,Die Gene t ik  der Beta 

vulgaris-Rfipen" (Sammelreferat)  mul3 es in H e f t  4/5 
auf Seite 116, l inke Spalte,  I3. Zeile yon un ten  n ich t  

,,5 o e inzel f r i ich t ige  se lbst ier t i le  M u t a n t e n "  

sondern 
,,5 einzelfrf icht ige selbstfer t i le  M u t a n t e n "  

heiBen. 


